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Abstract 
I dette projekt undersøges sammenhængen mellem lysintensiteten og vækstraten samt nitrogen (N)-
indholdet i Egeria densa. Dette blev undersøgt eksperimentelt i en periode på 8 uger ved at berige 
skudspidser af E. densa med forskellige koncentrationer af N (under forskellige lysintensiteter) og 
løbende måle planternes friskvægt. Efter periodens afslutning blev den endelige friskvægt og 
plantevævets totale N-indhold bestemt. Yderligere undersøges fotosynteseraten, pigmentindholdet 
og pigmentsammensætningen samt optagelseskinetikken for NH4+ hos E. densa tilpasset forskellige 
lysintensiteter og næringsforhold. E. densa blev tilpasset tre forskellige lysintensiteter og blev enten 
begrænset eller beriget i forhold til N og fosfor (P) igennem en periode på 11½ uge. Efter periodens 
afslutning blev planternes fotosynteserate målt ved PAM-fluorescens, indholdet af klorofyl a, b og 
karotenoider blev bestemt ved ekstraktion i acetone og efterfølgende absorbansmålinger, og E. 
densas optagelseskinetik for NH4+ blev undersøgt. 
Forsøgene viste, at højere lysintensitet medfører højere fotosynteserate og lavere NQ (subsistence 
cell quota) og NC (kritisk N-koncentration), samt at stigende vævs N-indhold medfører stigende 
vækstrate. Derudover medfører højere lysintensitet højere NH4+ optag og lavere indhold af klorofyl 
a og b samt karotenoider, mens tilførsel af N og P nedsætter NH4+ optaget, forøger indholdet af N 
og karotenoider, men ingen effekt har på klorofyl a og b hos E. densa.  
 
Physiological adaptations of Egeria densa to differences in light intensity and nutrient 
availability 
In this project the correlation between light intensity, growth rate and nitrogen (N)-content are 
investigated in Egeria densa. This was investigated experimentally for a period of 8 weeks by 
enriching E. densa shoots with different concentrations of N (under different light intensities), and 
measuring the freshweight of the plants throughout the experiment. At the end of the incubation 
period the final freshweight and total N content of the plant tissue were determined. Furthermore 
the photosynthesis rate, pigment content and composition, and NH4+ uptake kinetics was 
investigated for E. densa adapted to different light intensities and nutrient conditions. E. densa was 
adapted to three different light intensities and was either limited or enriched with N and phosphor 
(P) throughout an 11½ incubation period. After the incubation period the plants photosynthesis rate 
was measured by PAM fluorescence, and the content of chlorophyll a, b and carotenes was 
determined by extraction in acetone followed by absorbance measurement, and the NH4+ uptake 
kinetics was investigated.   
The experiments showed that higher light intensity results in higher photosynthesis rate and lower 
NQ (subsistence cell quota) and NC (critical N content), and that increasing tissue N content results 
in an increase in growth rate. Furthermore higher light intensity results in increasing uptake of NH4+ 
and a lower content of chlorophyll a, b and carotenes, while the addition of N and P reduces the 
uptake of NH4+, increases the content of N and carotenes but have no effect on chlorophyll a and b 
in E. densa.  
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1. Indledning 
Ferskvandsmakrofytten E. densa tilhører familien Hydrocharitaceae, hvis medlemmer har voldt 
store lokale problemer i Nordamerika og Europa. Problemerne skyldes, at planterne vokser hurtigt 
og ukontrolleret og derved fuldstændigt kan udfylde søer og stort set udkonkurrere eksisterende 
plantesamfund. Hydrocharitaceae-arternes egenskaber har dog også ført til, at de er blevet foreslået 
som mulige redskaber ved biologisk rensning af spildevand, fordi de koloniseres let, vokser hurtigt 
og optager relativt mange næringssalte. Muligheden for anvendelse af ferskvandsplanter til formål, 
der er gavnlige for miljøet og samfundet, har medført øget interesse for de forskellige arters 
fysiologiske karakteristika. 
Upublicerede data, der belyser sammenhængen mellem Elodea canadensis’ vækst og henholdsvis 
lys- og næringsstofforhold, viser, at høje lysintensiteter (188 µmol m-2 s-1) ingen ændring giver af 
vækstraten som funktion af vævets totalindhold af nitrogen (N), selv ikke ved et N-indhold på 0,5 
%, hvilket er langt under den kritiske koncentration på 1,60 %, som Gerloff (1973) fandt for den 
nært beslægtede art Elodea occidentalis dyrket ved en lysintensitet på 30-65 µmol m-2 s-1. Disse 
resultater kan tyde på, at planter, som er tilpasset høje lysintensiteter, har et lavere behov for N end 
planter, der er tilpasset lave lysintensiteter. 
Planter, som er tilpasset lave lysintensiteter, har et højt indhold af karotenoider og klorofyl for at 
kunne absorbere mest mulig lysenergi. Planter, som er tilpasset høje lysintensiteter, udsættes 
derimod for store mængder lysenergi, som ikke nødvendigvis kan udnyttes til fulde. Absorberede 
fotoner, hvis energi ikke udnyttes til fotosyntese, kan resultere i dannelse af frie radikaler, der kan 
give oxidative skader på plantevævet. Det er derfor essentielt for planter at undgå at absorbere for 
store mængder lysenergi, og planter, som er tilpasset høje lysintensiteter, undgår dette ved at have 
færre antennepigmenter og mindre klorofyl. Da klorofyl har et højt indhold af N, er det muligt, at 
planter tilpasset høje lysintensiteter har et lavere tørstofindhold af N end planter tilpasset lave 
lysintensiteter som følge af det relativt lavere klorofylindhold. Imidlertid vil planter tilpasset høje 
lysintensiteter også allokere mere energi til processerne i elektrontransportkæden og til CO2-
fiksering end planter tilpasset lave lysintensiteter, og disse processer involverer enzymer, som har et 
højt indhold af N. Det er derfor muligt, at det lave N-bidrag fra klorofyl opvejes af et højt N-bidrag 
fra enzymerne i elektrontransportkæden og i Calvins cyklus. Høje lysintensiteter kan muligvis også 
medføre øgede vækstrater, hvorfor der kræves mere N til produktionen af aminosyre og proteiner. 
I dette projekt undersøges sammenhængen mellem lysintensitet, vækstrate og N-indhold i E. densa. 
Yderligere undersøges fotosynteseraten, pigmentindholdet og pigmentsammensætningen samt 
optagelseskinetikken for NH4+ hos E. densa tilpasset forskellige lysintensiteter og næringsforhold. 
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2. Metode 
Forsøget var opdelt i to dele, forsøg 1 og 2, som blev kørt sideløbende med hinanden i et klimarum 
med en temperatur på 11° C og en døgnrytme på 16:8 timer (L:D). De anvendte lyskilder var 
halogenspots (OSRAM 12V-35W). I begge forsøg anvendtes tre forskellige lysintensiteter, som 
benævnes lav, intermediær og høj. De absolutte lysintensiteter varierede fra forsøg til forsøg, og der 
vil i de følgende afsnit for hvert forsøg være angivet de aktuelle lysintensiteter. For at opnå 
reducerede lysintensiteter, anvendtes sort tyl som filter for lyskilderne. Der blev i begge forsøg 
anvendt skudspidser fra E. densa med en længde på 2-3 cm.  
 
2.1 Forsøg 1 
Forsøget bestod af to forsøgsrækker med tre akvarier i hver. Akvariernes vandvolumen var 12 L, og 
vandet blev udskiftet ugentligt i alle akvarier i løbet af en 11½ ugers inkubationsperiode. I hvert 
akvarium var der 45 skudspidser af E. densa. Forsøgsrække 1 (akvarium 1a, 1b og 1c) blev 
begrænset med hensyn til N og fosfor (P), mens forsøgsrække 2 (akvarium 2a, 2b og 2c) blev tilført 
N og P for at undgå begrænsning af disse næringsstoffer. 
I forsøgsrække 1 blev der tilsat postevand og demineraliseret vand i forholdet 1:4. Postevandet blev 
tilsat for at undgå næringsbegrænsning med henblik på essentielle mikronæringsstoffer. Derudover 
blev der ugentligt tilsat uorganisk carbon. I forsøgsrække 2 blev der tilsat postevand, og som tilskud 
blev der dagligt tilsat uorganisk N og P. 
I tabel 1 nedenfor ses en oversigt over lysintensitet, vandtemperatur og næringsforhold for de 
enkelte akvarier. Lysintensiteterne blev målt ved brug af et luminometer (Quantitherm, Hansatech 
Instruments LTD, Type: QRT1).  
  
Akvarium Lysintensitet (µmol m-2 s-1) Vandtemperatur 
(º C) 
N- og P-tilskud 
1a 417 (100 %) 16,5 - 
1b 129 (31 %) 14,5 - 
1c 35 (8 %) 13,5 - 
2a 401 (100 %) 16,5 + 
2b 95 (24 %) 14,5 + 
2c 59 (15 %) 14,0 + 
Tabel 1: Oversigt over de i inkubationsperioden anvendte lysintensiteter, vandtemperaturer og næringsstofforhold. 
 
2.1.1 Vækstrater og N-indhold 
Der blev ugentligt i løbet af inkubationsperioden bestemt friskvægt for fem udvalgte planter i hvert 
akvarium med henblik på at bestemme vækstraterne for planterne i de enkelte akvarier. 
Vækstraterne blev bestemt under antagelse af eksponentiel vækst ud fra formlen: 
d
)Bln()Bln(
µ startslut
−=  
hvor µ er vækstraten i d-1, B er biomassen i g friskvægt, og d er antal døgn i forsøgsperioden. 
De fem udvalgte plantestykker fra hvert akvarium blev efter inkubationsperioden tørret i varmeovn 
ved 105 ºC i 48 timer. Plantestykkerne blev herefter knust og analyseret for totalindhold af N med 
en CHNS – Automatic Elemental Analyzer fra CE instruments (Model: EA/NA 1110). 
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2.1.2 PAM-fluorescens 
Efter inkubationsperioden blev bladenes fluorescens (med henblik på at bestemme 
elektrontransportraten) målt ved brug af en Imaging PAM fra Waltz. Alle planter var 
mørkeadapteret i ca. 16 timer, inden de første målinger blev foretaget. Der blev tilfældigt udtaget 
fem planter fra hvert akvarium. For hver plante blev der udført tre målinger, og der indgik fem 
blade i hver måling. Bladene blev udvalgt fra den nedre del af det apikale skud (1 cm fra 
skudspidsen), så alle målinger blev udført på blade med fuldt udviklede fotosystemer. Ved hver 
måling blev de fem afklippede blade lagt i en lille dråbe vand mellem et dækglas og objektglas. 
Programmet ImagingWin (v. 1.00b) blev anvendt til at markere det ønskede måleområde (hele 
bladet). 
 
2.1.3 Pigmentindhold 
Efter inkubationsperioden blev pigmentindholdet bestemt på fem tilfældigt udvalgte skudspidser fra 
hvert akvarium. Ældre, brunbladede dele af de udvalgte skudspidser blev konstateret 
fotosynteseinaktive og fjernet og indgik ikke i målingerne. Skuddene blev frosset ned ved -16° C og 
derefter frysetørret i 48 timer. Frysetørringen foregik i en HETOSICC fra Heto Lab Equipment 
Denmark (Type: CD 52). Det tørrede plantemateriale blev knust, og 7-10 mg blev afvejet og opløst 
i 8 mL 90 % acetone, hvorefter pigmenterne blev ekstraheret over 24 timer. Absorbansen blev målt 
ved 480, 630, 645, 663, 710 og 750 nm på et UV-Visible Spectrophotometer fra Shimadzu 
Corporation (model: UV-1601). 
Indholdet af klorofyl og karotenoider i µmol gDW-1 blev bestemt ud fra følgende formler: 
 
 
Klorofyl a (mg gDW-1): 
 
( ) ( ) ( )( ) ( )
( )mgDW
mLext
m
VAAAAAA ⋅−⋅−−⋅−−⋅ 750630750645750663 14,031,16,11  
 
Klorofyl b (mg gDW-1): ( ) ( ) ( )( ) ( )
( )mgDW
mLext
m
VAAAAAA ⋅−⋅−−⋅−−⋅ 750630750663750645 42,434,47,20  
[Coombs et al., 1985] 
 
Klorofyl a (µmol gDW-1): 
molmg nm µ=⋅ 119,1  
 
Klorofyl b (µmol gDW-1): 
molmg nm µ=⋅ 102,1  
 
 Karotenoider (µmol gDW-1): 
 
( ) ( ) ( )( ) ( )
( )mgDW
mLext
m
VAAAAAA
⋅
⋅⋅−⋅−−⋅+−
5,112
10638,0114,0 3710645710663710480  
  
 [Hendry og Grime, 1993] 
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hvor Vext er ekstraktionsvolumenet i mL, og mDW er massen af opløst plantemateriale i mg. Formlen 
for karotenoider anvendes af Hendry og Grime (1993) ved ekstraktion med 80 % acetone, hvilket 
muligvis kan påvirke resultaterne i et lille omfang. 
 
2.1.4 Ammoniumkinetik 
Efter inkubationsperioden blev E. densas optagelse af ammonium undersøgt. For hver forsøgsrække 
udførtes tre optagelsesforsøg for ammonium, ét for hver lysintensitet. De lysintensiteter, der blev 
anvendt ved kinetikforsøgene, er angivet i tabel 2. Ved kinetikforsøgene anvendtes lysstofrør 
(OSRAM L 30W/77 og 30W/11-860) som lyskilde. 
 
Akvarium Lysintensitet (µmol m-2 s-1) 
1a 158 
1b 32 
1c 15 
2a 147 
2b 32 
2c 15 
Tabel 2: Oversigt over de i kinetikforsøgene anvendte lysintensiteter. 
 
I de enkelte optagelsesforsøg var der én kontrol samt syv serier med to kar i hver serie. Serierne 
repræsenterede forskellige startkoncentrationer af det givne substrat (ammonium), hvilket er angivet 
i tabel 3. 
 
 cstart (µM NH4Cl) 
Serie alle lysintensiteter 
1 2,5 
2 5,0 
3 10 
4 20 
5 40 
6 70 
7 100 
Kontrol 40 
Tabel 3: Oversigt over de anvendte startkoncentrationer af ammonium ved kinetikforsøgene. 
 
Ved forsøgets start, tiden 0, blev der i hvert kar anbragt mellem 0,5 g og 5,0 g plantemateriale 
(friskvægt) i form af skudspidser. Mængden af tilsat plantemateriale blev tilpasset 
substratkoncentrationen (ud fra antal og størrelse af skudspidser) for at undgå et for hurtig 
koncentrationsfald ved de lavere substratkoncentrationer. Der blev udtaget duplikate substratprøver 
à 5 mL fra hvert kar til tiderne 0, 15, 30, 60, 90, 120, 180, 240, 300 og 360 minutter efter forsøgets 
start. Prøverne blev umiddelbart efter udtagning analyseret for indhold af ammonium ved 
standardmetoder. 
Optagelsesraterne blev bestemt ud fra følgende formel: 
( ) (( ))
B.t
vol.Svol.S
V tt00
−=  
hvor V er optagelsesraten (µmol gDW-1 h-1), S0 og St er substratkoncentrationer til to på hinanden 
følgende tider, vol0 og volt er volumenerne til to på hinanden følgende tider, t er tiden mellem de to 
pågældende prøveudtagninger, og B er plantens friskvægt.  
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De gennemsnitlige optagelsesrater for hver serie (n = 2) blev plottet som funktion af substrat-
koncentrationerne af ammonium og fittet til Michaelis-Menten-funktionen [Lobban og Harrison, 
1997]: 
SK
S.V
V
m
max
+=  
hvor Vmax er den maksimale optagelsesrate, S er den gennemsnitlige substratkoncentration i det 
pågældende tidsinterval, og Km er halvmætningskonstanten. 
 
2.2 Forsøg 2 
Skudspidser af E. densa blev dyrket ved tre forskellige lysintensiteter i kar med et vandvolumen på 
1 L indeholdende to skudspidser. De anvendte lysintensiteter, samt vandtemperaturer er angivet i 
tabel 4. 
 
Lysintensitet Gennemsnitlig lysintensitet 
(µmol m-2 s-1) 
Vandtemperatur 
(º C) 
Høj 247 (100 %) 17,0 
Intermediær 69 (28 %) 14,5 
Lav 24 (10 %) 14,0 
Tabel 4: Oversigt over de i inkubationsperioden anvendte lysintensiteter og vandtemperaturer. 
 
Hver lysintensitet blev inddelt i syv serier med tre kar i hver serie (n = 3), hvor hver serie 
repræsenterede en N-substratkoncentration. Alle serier fik tilført uorganisk P, uorganisk carbon og 
mikronæringsstoffer (Master grow fra Tropica) (tilførte mængder er angivet i appendiks 1). Serie 1 
og 2 fik ikke tilført uorganisk N, mens karrene i serie 3-7 dagligt fik tilført N i fastsatte mængder, 
som angivet i appendiks 1. 
Ved forsøgets start og ca. én gang ugentligt i løbet af forsøgsperioden blev plantestykkernes 
friskvægt bestemt med henblik på at estimere planternes vækstrater. Ligeledes fik planterne én gang 
ugentligt frisk, demineraliseret vand. Efter 8 uger blev plantestykkerne skyllet i demineraliseret 
vand og tørret i varmeovn ved 105 ºC i 48 timer. Derefter blev planternes tørvægt bestemt, og 
plantestykkerne blev knust og analyseret for totalindhold af N som beskrevet tidligere. Planternes 
procentvise N-indhold blev plottet som funktion af deres vækstrate, og data blev fittet til Droops 
funktion [Droop, 1983] ved non-lineær least-squares-regression: 
⎟⎟⎠
⎞
⎜⎜⎝
⎛ −=
N
N
1.µµ Qmax  
hvor µ er vækstraten i d-1, NQ er subsistence cell quota i procent (det N-indhold, der giver en 
vækstrate på 0), og N er N-indholdet i procent. 
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3. Resultater 
3.1 Forsøg 1 
3.1.1 Vækstrater og N-indhold 
E. densas gennemsnitlige vækstrater og N-indhold ved vækst under de forskellige lys- og 
næringsstofforhold er angivet i figur 1 og tabel 5. 
 
 
Figur 1: Figurerne viser vækstratens (målt i d-1) og N-indholdets afhængighed af henholdsvis 
lysintensitet og næringsforhold. Errorbars angiver +SE. 
 
Lysintensitet lav intermediær høj 
NP-tilskud + - + - + - 
Vækstrate (d-1) 0,0097 0,0120 0,0147 0,0068 0,0084 0,0076 
N-indhold (% af tørvægt) 4,6712 1,8025 3,6516 1,5148 3,4085 1,7694 
Tabel 5: Tabellen viser de gennemsnitlige vækstrater og det gennemsnitlige indhold af N for alle treatments. 
 
Resultaterne viser, at lysintensiteten ikke har nogen betydning for hverken E. densas vækstrate eller 
N-indhold. Næringsforholdene har ingen betydning for planternes vækstrate, men giver signifikant 
forskel i N-indholdet mellem planter dyrket med N- og P-tilskud og planter dyrket uden N- og P-
tilskud (en-faktor ANOVA, p<0,01). Kombinationen af begge treatments har ingen betydning for 
vækstraten, men giver en signifikant forskel på N-indholdet (en-faktor ANOVA, p<0,01). 
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3.1.2 PAM-fluorescens 
Kritiske lysintensiteter (IK), maksimale elektrontransportrater (ETRmax), fotosynteseeffektivitet (α) 
og stress-niveau (Fv/Fm) for E. densa bestemt ved PAM-fluorescens er angivet i figur 2 og tabel 6. 
Eksempler på RLC-kurver er vist i appendiks 2. 
 
 
 
Figur 2: Figuren viser lysintensitetens og næringsforholdenes indflydelse på henholdsvis IK, ETRmax, α og Fv/Fm. 
Enhederne er som angivet i tabel 6. Errorbars angiver +SE. 
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 IK
(µmol m-2 s-1)
ETRmax
(µmol e- m-2 s-1)
α Fv/Fm
Lav +NP 17,80 ± 7,16 0,679 ± 0,566 0,027 ± 0,024 0,225 ± 0,190 
Lav -NP 46,00 ± 30,00 1,669 ± 0,787 0,060 ± 0,024 0,400 ± 0,113 
Intermed. +NP 37,00 ± 26,08 0,662 ± 0,198 0,023 ± 0,008 0,285 ± 0,086 
Intermed. –NP 17,80 ± 7,16 0,532 ± 0,292 0,020 ± 0,014 0,189 ± 0,058 
Høj +NP 121,00 ± 58,52 1,462 ± 0,928 0,023 ± 0,008 0,184 ± 0,072 
Høj -NP 41,00 ± 24,45 0,690 ± 0,204 0,023 ± 0,008 0,329 ± 0,078 
 
Tabel 6: Tabellen viser IK, ETRmax, α og Fv/Fm ±sd. 
 
Den lysintensitet, som E. densa er tilpasset under, har ingen betydning for nogen af de målte 
parametre, selvom der for planter dyrket med næringstilskud er tendens til forskel mellem 
lave/intermediære lysintensiteter og høje lysintensiteter (en-faktor ANOVA, p<0,01) med henblik 
på IK, hvor IK øges med øget lysintensitet. Den foregående varianstest (Levines test) viste dog, at 
varianserne for IK var forskellige. Der ses også en tendens til en stigning i ETRmax med øget 
lysintensitet, men ANOVA-testen viste, at denne tendens ikke er statistisk signifikant. ANOVA-test 
viste ligeledes, at næringsforholdene heller ikke havde betydning for nogen af de målte parametre. 
Den kombinerede effekt af næringsforhold og lysintensitet, har en effekt på alle de målte parametre 
(to-faktor ANOVA: IK, ETRmax: p<0,01; α, Fv/Fm: p<0,05). Der skal dog tages hensyn til, at 
varianserne for IK og α var forskellige med henblik på lysintensiteten. 
 
 10
3.1.3 Pigmentindhold 
Resultater fra undersøgelsen af pigmentindholdet i E. densa er angivet i figur 3 og tabel 7.  
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Figur 3: De tre søjlediagrammer viser middelværdien i µmol gDW-1 (+SE) for indholdet af henholdsvis klorofyl a, 
klorofyl b og karotenoider. Høj, Intermed. (=intermediær) og Lav angiver lysintensiteten, og +NP, -NP angiver 
næringsforholdene i akvarierne. 
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 Akvarium 
Klorofyl a (a) 
(µmol gDW-1) 
Klorofyl b (b) 
(µmol gDW-1) 
Karotenoider (k) 
(µmol gDW-1) a/b ratio a/k ratio 
Høj -NP 7,31 ± 0,60 10,35 ± 0,78 4,30 ± 0,62 0,71 ± 0,02 1,72 ± 0,21 
Intermed. -NP 7,62 ± 0,34 10,69 ± 0,31 3,97 ± 0,42 0,71 ± 0,02 1,94 ± 0,26 
Lav -NP 7,74 ± 0,46 10,44 ± 0,58 5,32 ± 0,27 0,74 ± 0,01 1,46 ± 0,08 
Høj +NP 7,37 ± 0,35 9,98 ± 0,44 4,69 ± 0,59 0,74 ± 0,01 1,60 ± 0,28 
Intermed. +NP 8,24 ± 0,50 10,86 ± 0,47 5,74 ± 0,45 0,76 ± 0,03 1,44 ± 0,04 
Lav +NP 7,75 ± 0,39 10,58 ± 0,28 5,67 ± 0,43 0,73 ± 0,02 1,37 ± 0,11 
Tabel 7: Det gennemsnitlige indhold (±sd) af henholdsvis klorofyl a, klorofyl b og karotenoider angivet i µmol gDW-1. 
 
Der ses en signifikant forskel på klorofyl a-indholdet i planter dyrket ved lave/intermediære 
lysintensiteter i forhold til planter dyrket ved høje lysintensiteter (en-faktor ANOVA, p<0,05). Der 
ses ingen tydelig tendens ved sammenligning af planter dyrket med eller uden næringstilskud. 
For klorofyl b-målingen er tendensen den samme som for klorofyl a ved de forskellige 
lysintensiteter, men dette er dog ikke signifikant. Ved sammenligning af planter dyrket med og 
planter dyrket uden næringstilskud ses ingen tydelig tendens. 
Koncentrationen af karotenoider er generelt stigende ved faldende lysintensitet. Variansen i 
datasættene var forskellige (Levenes test: p<0,05), så det kan ikke fastslås, om denne tendens er 
signifikant. Karotenoidkoncentrationen er dog signifikant højere i akvarier, som har fået 
næringstilskud i inkubationsperioden (en-faktor ANOVA, p<0,001).  
Testen af om de to treatments (henholdsvis med og uden næringstilskud og forskel i lysintensitet) 
tilsammen gav en signifikant koncentrationsforskel viser, at der ingen signifikant forskel er for 
klorofyl a og b. For karotenoidindholdet ses en signifikant forskel (to-faktor ANOVA, p<0,05), men 
dette resultat skal tages med forbehold, da variansen som nævnt var forskellig i de tre datasæt for 
lysintensiteten. 
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3.1.4 Ammoniumkinetik 
Data for E. densas optagelseskinetik med henblik på ammonium er præsenteret i tabel 8 til 13. Figur 
4 viser det grafiske resultat for planter dyrket ved lav lysintensitet og uden N- og P-tilskud. De 
øvrige grafiske data er vedlagt i appendiks 3.  
 
 
Figur 4: De fire grafer angiver optagelsesraten (V) som funktion af middelværdien af ammoniumkoncentrationen i 
omgivelserne for hvert af de fire anvendte tidsintervaller (0-30, 30-90, 90-180 og 180-360 minutter). 
Ammoniumkoncentrationen er angivet i µmol, og optagelsesraten er angivet i µmol gDW-1 h-1. 
 
Lav lysintensitet, uden N- og P-tilskud 
Tid P R2
Vmax (µmol 
gDW-1 h-1) 
Nedre 
95% CL
Øvre 
95% CL Km (µM)
Nedre 
95% CL 
Øvre 
95% CL 
α (Vmax/Km)(µmol 
gDW-1 h-1 µM-1) 
0-30 0,01 0,895 10,797 8,189 13,405 22,061 8,095 36,026 0,489 
30-90 0,01 0,951 5,334 4,423 6,245 18,594 10,297 26,891 0,287 
90-180 0,01 0,807 1,653 1,098 2,208 9,484 -0,414 19,383 0,174 
180-360 0,01 0,930 2,900 1,384 4,416 40,234 3,643 76,826 0,072 
Tabel 8: Vmax, Km og α for planter dyrket ved lav lysintensitet og uden N- og P-tilskud. 
 
Ud fra graferne i figur 4 ses, at optagelsesraten (V) for en givet substratkoncentration (C) og den 
maksimale optagelsesrate (Vmax) falder i de tre første tidsintervaller (0-30, 30-90 og 90-180 min.). 
Der er en tendens til, at Km er faldende i de tre første tidsintervaller, hvormed 
substratkoncentrationen, der giver Vmax, er faldende. 
I tidsintervallet 180-360 min. ses en mætning i optagelsen. Af tabellen fremgår det, at Vmax for dette 
tidsinterval er næsten dobbelt så høj som i det foregående tidsinterval, og at Km er væsentlig højere, 
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hvilket indikerer, at enkelte planter udviser forøgede optagelsesrater ved højere 
substratkoncentrationer. Det lader dog til, at kun målepunktet for den højeste substratkoncentration 
hæver Vmax – og dermed Km – for tidsintervallet 180-360 min. α er et bedre udtryk for planternes 
affinitet end Km, fordi den angiver optagelsesraten som funktion af substratkoncentrationen. α er 
faldende med tiden, hvilket indikerer, at den generelle tendens for optagelsesraten som funktion af 
substratkoncentrationen er faldende gennem alle tidsintervaller. 
 
Intermediær lysintensitet, uden N- og P-tilskud 
Tid P R2
Vmax (µmol 
gDW-1 h-1) 
Nedre 
95% CL
Øvre 
95% CL Km (µM)
Nedre 
95% CL
Øvre 
95% CL 
α (Vmax/Km)(µmol 
gDW-1 h-1 µM-1) 
0-30 0,01 0,864 14,011 5,897 22,124 58,019 -8,085 124,123 0,241 
30-90 0,01 0,923 5,109 4,015 6,202 16,596 6,859 26,333 0,308 
90-180 0,01 0,943 2,599 1,719 3,478 22,626 5,418 39,833 0,115 
180-360 0,01 0,917 1,482 0,993 1,970 11,992 3,374 20,609 0,124 
Tabel 9: Vmax, Km og α for planter dyrket ved intermediær lysintensitet og uden N- og P-tilskud. 
 
Ved den intermediære lysintensitet uden N- og P-tilskud ses et fald i optagelsesraterne gennem alle 
tidsintervaller. Vmax falder ligeledes med tiden, mens Km er relativ høj i tidsintervallet 0-30 min., 
hvorefter den falder drastisk i tidsintervallet 30-90 min., og stiger lidt igen i tidsintervallet 90-180 
min. α er ligeledes svingende. Den højeste α-værdi ses i tidsintervallet 30-90 min. efterfulgt af α-
værdien for tidsintervallet 0-30 min., hvilket primært skyldes det store fald i Km. 
 
Høj lysintensitet, uden N- og P-tilskud 
Tid P R2
Vmax (µmol 
gDW-1 h-1) 
Nedre 
95% CL
Øvre 
95% CL Km (µM)
Nedre 
95% CL 
Øvre 
95% CL 
α (Vmax/Km)(µmol 
gDW-1 h-1 µM-1) 
0-30 0,01 0,908 7,150 5,235 9,065 23,478 7,976 38,979 0,305 
30-90 0,01 0,942 4,909 3,644 6,174 30,241 13,350 47,132 0,162 
90-180 0,01 0,359 0,571 0,390 0,751 2,299 -0,740 5,338 0,248 
180-360 0,01 0,947 NA NA NA NA NA NA NA 
Tabel 10: Vmax, Km og α for planter dyrket ved høj lysintensitet og uden N- og P-tilskud. 
 
Ved den høje lysintensitet uden N- og P-tilskud ses et fald i optagelsesraterne i de første tre 
tidsintervaller. I tidsintervallet 90-180 min. er optagelsesraten næsten konstant for alle 
substratkoncentrationer (V er uafhængig af C), mens der i tidsintervallet 180-360 min. forekommer 
en stigning ved de to højeste substratkoncentrationer. For dette tidsinterval er det ikke muligt at fitte 
data til Michaelis-Menten-funktionen, og sammenhængen mellem optagelsesraten og 
substratkoncentrationen beskrives bedst lineært. Vmax er faldende med tiden, mens Km er svingende. 
Km er højest i tidsintervallet 30-90 min., lidt lavere i intervallet 0-30 min. og – ligesom Vmax – 
meget lav i intervallet 90-180 min. α er faldende i de første to tidsintervaller, hvorefter der ses en 
stigning, som skyldes den meget lave Km-værdi. 
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Lav lysintensitet, med N- og P-tilskud 
Tid P R2
a (µmol gDW-1 h-
1 µM-1) 
Nedre 
95% CL 
Øvre 
95% CL 
b (µmol 
gDW-1 h-1) 
Nedre 
95% CL 
Øvre 
95% CL 
0-30 0,01 0,870 0,017 0,013 0,022 -0,385 -0,598 -0,172 
30-90 0,01 0,632 0,008 0,004 0,011 -0,097 -0,278 0,084 
90-180 0,01 0,839 0,008 0,005 0,010 -0,225 -0,345 -0,106 
180-360 0,01 0,764 0,004 0,002 0,005 -0,090 -0,165 -0,016 
Tabel 11: Affiniteter for planter dyrket ved lav lysintensitet og med N- og P-tilskud. 
 
Ved den lave lysintensitet med N- og P-tilskud ses et lille fald i optagelsesraterne med tiden for alle 
tidsintervaller. Det er ikke været muligt at fitte data til Michaelis-Menten-funktionen, og 
sammenhængen mellem V og S beskrives bedst ved en lineær funktion. For de laveste 
substratkoncentrationer forekommer negative optagelsesrater, som ikke ændres betydeligt med 
tiden. Hældningen på grafen, a, angiver affiniteten, som er meget lav og faldende med tiden. 
 
Intermediær lysintensitet, med N- og P tilskud 
Tid P R2
Vmax (µmol 
gDW-1 h-1) 
Nedre 
95% CL
Øvre 
95% CL Km (µM)
Nedre 
95% CL
Øvre 
95% CL 
α (Vmax/Km)(µmol 
gDW-1 h-1 µM-1) 
0-30 0,01 0,546 2,061 1,329 2,793 11,927 -2,640 26,493 0,173 
30-90 0,01 0,770 1,689 0,926 2,452 31,365 -4,051 66,781 0,054 
90-180 0,01 0,905 0,952 0,825 1,079 9,965 5,280 14,650 0,096 
180-360 0,01 0,803 0,725 0,583 0,866 6,607 1,716 11,499 0,110 
Tabel 12: Vmax, Km og α for planter dyrket ved intermediær lysintensitet og med N- og P-tilskud. 
 
Ved den intermediære lysintensitet med N- og P-tilskud ses et lille fald i optagelsesraterne med 
tiden for alle tidsintervaller. Vmax er ligeledes faldende, mens Km er svingende og større i 
tidsintervallet 30-90 min. end i intervallet 0-30 min. α er svingende og højest i tidsintervallet 0-30 
min. og lavest i intervallet 30-90 min., hvorefter der igen ses en stigning. 
 
Høj lysintensitet, med N- og P-tilskud 
Tid P R2
Vmax (µmol 
gDW-1 h-1) 
Nedre 
95% CL
Øvre 
95% CL Km (µM)
Nedre 
95% CL
Øvre 
95% CL 
α (Vmax/Km)(µmol 
gDW-1 h-1 µM-1) 
0-30 0,01 0,893 6,324 5,103 7,546 15,693 6,383 25,002 0,403 
30-90 0,01 0,922 3,833 3,242 4,425 10,845 5,506 16,184 0,353 
90-180 0,01 0,889 1,389 1,134 1,644 5,576 2,108 9,044 0,249 
180-360 0,05 0,207 0,777 -0,136 1,690 3,510 -9,481 16,501 0,221 
Tabel 13: Vmax, Km og α for planter dyrket ved høj lysintensitet og med N- og P-tilskud. 
 
Ved den høje lysintensitet med N- og P-tilskud ses et lille fald i optagelsesraterne over tiden for alle 
tidsintervaller. Vmax, Km og α er ligeledes faldende for alle tidsintervallerne. 
 
Planter dyrket uden N- og P-tilskud udviser generelt højest optagelsesrate ved den intermediære 
lysintensitet og lavest optagelsesrate ved den høje lysintensitet. Den samme tendens ses også for 
Vmax. α er derimod den højeste registrerede ved den lave lysintensitet i de to første tidsintervaller og 
den laveste registrerede i det sidste interval sammenlignet med den intermediære og høje 
lysintensitet, der ikke udviser nogen tydelig forskel med hensyn til α. Ved den lave lysintensitet er 
den meget høje affinitet i de to første tidsintervaller således skyld i den meget lave affinitet i det 
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sidste tidsinterval i modsætning til ved de øvrige lysintensiteter, hvor affiniteten i de første 
tidsintervaller er lavere, og faldet i affinitet dermed er mindre. 
For planter dyrket med N- og P-tilskud ses generelt, at optagelsesraten stiger med lysintensiteten. 
Den samme tendens ses også for Vmax og α. E. densa dyrket uden N- og P-tilskud udviser generelt 
en højere optagelsesrate og Vmax end E. densa dyrket med N- og P-tilskud. Planter dyrket uden N- 
og P-tilskud har højest Vmax ved den intermediære lysintensitet, mens α var højest ved den lave 
lysintensitet, hvorimod Vmax og α var højest ved den høje lysintensitet for planter dyrket med N- og 
P-tilskud. Planter dyrket uden N- og P-tilskud havde generelt den højeste α-værdi med undtagelse af 
tidsintervallet 0-30 min. for planter tilpasset den lave lysintensitet. 
 
3.2 Forsøg 2 
Figur 5 viser data fra vækstforsøget. Estimerede værdier for den maksimale vækstrate (µmax) og 
subsistence cell quota (NQ) samt de tilhørende statistiske parametre er angivet i tabel 14. Den 
kritiske N-koncentration (NC) er estimeret som det N-indhold, der ses ved en vækstrate, der svarer 
til 75 % af den maksimale vækstrate.  
 
 
Figur 5: Graferne viser planternes vækstrate (angivet i d-1) som funktion af deres N-indhold (angivet i % af planternes 
tørvægt). Data er fittet til Droops funktion [Droop, 1983]. 
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Lysintensitet R2 P µmax ±95% CL NQ ±95% CL NC
Lav 0,564 0,001 0,024 0,005 0,757 0,236 3,028 
Intermediær 0,494 0,001 0,036 0,010 0,827 0,255 3,308 
Høj 0,203 0,001 0,031 0,007 0,203 0,154 0,812 
Tabel 14: R2-værdi og P-værdi for fittet til Droops funktion (figur 5) er angivet. Værdier for den maksimale vækstrate 
(µmax) og cell quota (NQ) med tilhørende 95 % konfidensgrænser er ligeledes angivet. Estimatet af den kritiske N-
koncentration (NC) er tillige opstillet. 
 
Af figur 5 ses, at vækstraten er afhængig af plantevævets indhold af N, men der er ingen statistisk 
signifikant forskel mellem de maksimale vækstrater hos planter dyrket ved lave, intermediære og 
høje lysintensiteter. Der er signifikant forskel på NQ hos planter dyrket ved de forskellige 
lysintensiteter, idet planter dyrket ved lave og intermediære lysintensiteter har en højere NQ-værdi 
(henholdsvis 0,757 og 0,827) end planter dyrket ved høje lysintensiteter (0,203). Planter dyrket ved 
høje lysintensiteter har tendens til lavere NC end planter dyrket ved lave og intermediære 
lysintensiteter. Der er ingen tydelig forskel på NC-værdierne mellem planter dyrket ved lave og 
planter dyrket ved intermediære lysintensiteter. 
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4. Diskussion 
I følgende afsnit diskuteres resultaterne fra hvert af delforsøgene enkeltvis. Resultaterne for 
vækstrater og N-indhold for forsøg 1 diskuteres ikke alene, da disse resultater inddrages i 
diskussionerne af de resterende resultater. 
 
4.1 Forsøg 1 
4.1.1 PAM-fluorescens 
Brugen af PAM til at måle elektrontransportrater i planter og dermed opnå et udtryk for planternes 
fotosynteseaktivitet er en relativt ny metode. PAM er hurtigt, meget sensitivt og kan foretages uden 
at forstyrre planten, idet målingerne kan udføres på intakte, fastsiddende blade såvel som på dele af 
blade og isolerede kloroplaster [White og Chritchley, 1999]. Vi har anvendt PAM til at estimere 
elektrontransportrate som funktion af lysintensiteten for E. densa, som er adapteret til forskellige 
lysintensiteter og næringsforhold. 
De resulterende RLC-kurver (eksempler på RLC-kurver er angivet i appendiks 2) viser en tendens 
til stigende ETR som funktion af lysintensiteten. Der ses en mætning allerede ved lave 
lysintensiteter, hvorefter ETR falder drastisk og antager negative værdier. Normalt observeres en 
linearitet mellem O2-produktion og ETR [Beer et al., 2000; Beer og Axelsson, 2004; Silva og 
Santos, 2004], men ved høje lysintensiteter ophører denne linearitet, og både forøget og formindsket 
O2-produktion i forhold til ETR er blevet registreret [Beer og Axelsson, 2004; Silva og Santos, 
2004]. Beer og Axelsson (2004) beskriver, hvorledes lineariteten mellem O2-produktionen og ETR 
ophører ved høje lysintensiteter – mere specifikt på det tidspunkt, hvor fotosystem II’s 
kvanteudbytte (ΦPSII) kommer under 0,1. Dette stemmer nogenlunde overens med vores resultater 
(resultater ikke vist). Et fald i ETR ved høje lysintensiteter kan blandt andet skyldes, at de 
antagelser, der gøres ved udregningen af ETR, ikke er gyldige ved høje lysintensiteter [Beer og 
Axelsson, 2004], og ETR-værdier, som ligger uden for det område af lysintensiteter, der giver 
linearitet mellem O2-produktion og ETR, kan således ikke betragtes som et udtryk for 
fotosynteseaktiviteten. 
Selvom vores RLC-kurver således har en form, som kan forventes, men som dog ikke er 
ønskværdig, er IK- og især ETRmax-værdierne relativt lave, og ETR falder meget kraftigt i forhold til 
hvad der normalt ses. Ralph et al. (1998) fandt IK-værdier for havgræsarterne Posidonia australis, 
Posidonia sinuosa, Amphibolis antarctica, Amphibolis griffithii og Halophila ovalis på mellem 280 
og 1750 µmol m-2 s-1, hvilket er langt højere end vores IK-værdier, som rangerer fra 17 til 121 µmol 
m-2 s-1. Longstaff et al. (2002) fandt dog IK-værdier for makroalgen Ulva lactuca på 108,9 µmol m-2 
s-1, hvilket ligger nærmere vores egne resultater. 
Ralph et al. (1998) estimerede værdier for ETRmax for ovennævnte havgræsarter, og disse varierer 
fra 22 til 52 µmol m-2 s-1, mens Silva og Santos (2004) estimerede ETRmax for havgræsarten Zostera 
noltii til ca. 30 µmol m-2 s-1. ETRmax for U. lactuca såvel som ærteplanten Pisum sativum er i 
overensstemmelse hermed [White og Critchley, 1999; Longstaff et al., 2002]. ETRmax for E. densa 
blev i vores forsøg estimeret til mellem 0,532 og 1,669 µmol m-2 s-1, hvilket er under en tyvendedel 
af de tidligere publicerede resultater. 
Fotosynteseeffektiviteten (α) for E. densa blev i dette forsøg estimeret til mellem 0,020 og 0,060, 
hvilket er en tiendedel af de α-værdier, som Ralph et al. (1998) bestemte for ovennævnte 
havgræsarter, og en fjerdedel af α-værdien for Z. noltii [Silva og Santos, 2004]. 
Der kan være flere grunde til de lave ETRmax-, IK- og α-værdier estimeret i vores forsøg. De fundne 
ETRmax værdier opnås ved meget lave lysintensiteter, hvorfor der kun ses ganske få positive 
målepunkter for de fleste RLC-kurver, hvilket gør estimatet af α (beregnet som initialhældningen 
ved lineær regression af de første tre målepunkter) upræcis. Da ETR falder meget drastisk på alle 
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grafer ses ikke en mætning af ETR, og ETRmax er derfor estimeret som den højest antagne ETR-
værdi for en måling. Ligeledes er IK estimeret som den lysintensitet, der giver ETRmax, og 
estimeringen af disse parametre følger således ikke de gængse fremgangsmåder. Selvom 
estimaterne af ETRmax, IK og α er upræcise, kan dette dog ikke redegøre for, at ETRmax er 20 gange 
mindre, end hvad der normalt ses for vandplanter. De lave ETRmax kan muligvis forklares ved 
planternes stressniveau. I dette forsøg har vi bestemt værdier for Fv/Fm, som er et udtryk for den 
potentielle effektivitet af PSII og dermed et udtryk for planternes stressniveau. De optimale værdier 
for Fv/Fm er 0,83 for de fleste plantearter, og lavere værdier indikerer stress [Maxwell og Johnson, 
2000]. Fv/Fm for E. densa blev bestemt til mellem 0,184 og 0,400, hvilket tyder på, at de planter, 
som målingerne har været foretaget på, har været stressede. Dette var tydeligt at se, idet planterne i 
løbet af inkubationsperioden mistede farve og struktur. Det er også muligt, at selve PAM-målingen 
kan have stresset planten, idet visse blade blev udvalgt, klippet af og lagt mellem to dækglas. 
Imidlertid lavede White og Chritchley (1999) PAM-målinger på udskårne stykker af blade fra 
ærteplanten P. sativum, og det har ikke påvirket planternes stressniveau ved eksponering ved 
lysintensiteter på 200 µmol m-2 s-1, hvorfor vi antager, at målemetoden ikke har været et problem. 
Planternes stressniveau må derfor antages at skyldes den behandling, som de har fået i løbet af 
inkubationsperioden. White og Chritchley (1999) stressede P. sativum ved at eksponere med lys af 
høje intensiteter (2000 µmol m-2 s-1) i op til 3 timer, hvilket resulterer i fotoinhibition og kraftig 
reduktion af Fv/Fm. Denne behandling resulterede i reduktion af ETR, hvilket viser, at stress kan 
påvirke planters fotosynteseaktivitet og dermed elektrontransportraten. Stress kan altså have været 
årsagen til, at E. densas elektrontransportrater var meget lave. 
For at bruge ETR som et udtryk for fotosynteseaktivitet skal visse forudsætninger være opfyldt. For 
det første skal der være en lineær sammenhæng mellem O2-produktion og ETR for de 
lysintensiteter, som man måler på [Silva og Santos, 2004]. Vi kan ikke være sikre på, at dette er 
opfyldt, da vi ikke har undersøgt E. densas O2-produktion. De fleste tidligere publikationer har dog 
som nævnt vist, at denne sammenhæng er lineær indtil en vis lysintensitet, og vi antager derfor, at 
det også er opfyldt for de første målepunkter i vores målinger. Når ETR begynder at falde efter at 
have nået et maksimum, kan vi ikke længere være sikre på, at sammenhængen er lineær. For det 
andet skal det molære forhold mellem O2-produktionen og ETR være 0,25 (4 mol elektroner pr. mol 
produceret O2), under den antagelse, at intet O2 bliver forbrugt ved fotorespiration eller i Mehler-
reaktionen [Beer et al., 2000; Silva og Santos, 2004]. Hvis O2 forbruges ved en af disse to 
processer, vil det molære forhold mellem O2-produktion og ETR være lavere. Da afvigelser fra et 
forhold på 0,25 er relativt lette at forklare [Silva og Santos, 2004], er brugen af det molære forhold 
mellem O2-produktion og ETR til validering af ETR-målingerne dog relativt unyttigt. Til sidst skal 
nævnes, at for at kunne beregne absolutte elektrontransportrater er det nødvendigt at bestemme 
absorptionsfaktoren på den plante, som anvendes til målingerne, da denne faktor varierer fra 
planteart til planteart, og godt kan variere fra den teoretiske værdi på 0,83-0,84 [Beer og Axelsson, 
2004; Silva og Santos, 2004]. Det har ikke været muligt at bestemme absorptionsfaktoren for E. 
densa, og vi har derfor benyttet den teoretiske standardværdi, hvilket giver en vis usikkerhed på 
ETR-målingerne. 
Resultaterne viser, at de næringsforhold, som planterne er dyrket under (med eller uden N og P), 
ikke har nogen effekt på hverken den kritiske lysintensitet (IK), den maksimale elektrontransportrate 
(Emax), fotosynteseeffektiviteten (α) eller planternes stress-niveau (Fv/Fm). Longstaff et al. (2002) 
viste, at N-berigelse af U. lactuca førte til en forøgelse af ETRmax og α i forhold til kontrollerne, der 
formentlig var N-begrænsede. U. lactuca blev dog gødet med både N, P og sporstoffer, som alle kan 
have en indflydelse på både de lysabsorberende pigmenter og på enzymsystemerne, der indgår i 
fotosyntesen, og det er derfor ikke muligt at afgøre, hvilket grundstof, der fører til forøgelsen af 
ETRmax og α. Som opsummeret af Longstaff et al. (2002) er det imidlertid sandsynligt, at N-
 19
berigelse fører til forøgelse af ETRmax, da det tidligere har været vist, at forøgelse i N-tilførslen øger 
syntesen af rubisco og pigmentproteiner i N-begrænsede alger. I vores forsøg har N-berigelse ført til 
en signifikant forøgelse af planternes tørstofindhold af N, men dette har ikke haft nogen indflydelse 
på de målte fotosynteseparametre og kan således ikke understøtte denne hypotese. 
Vores resultater viser ligeledes, at den lysintensitet, som planterne er tilpasset til, ikke har nogen 
statistisk signifikant effekt på nogen af de målte parametre. Der er dog en tendens til, at høje 
lysintensiteter giver en højere ETRmax, hvilket er i overensstemmelse med teorien og tidligere 
resultater [White og Critchley, 1999; Longstaff et al., 2002; Silva og Santos, 2004]. 
Der ses en effekt på alle de målte parametre ved en kombination af begge treatments, men der skal 
tages hensyn til, at varianserne for IK og α var forskellige med henblik på lysintensiteten. Lapointe 
og Duke (1984) viste, at kombinationen af lysintensitet og næringstilskud giver en signifikant 
forskel i fotosynteseeffektiviteten, idet fotosynteseeffektiviteten stiger ved stigende lysintensitet og 
stigende NO3--koncentration. 
 
4.1.2 Pigmentindhold 
Tidligere resultater har vist, at det ikke er plantes genetiske binding, der er vigtigst for dens 
pigmentindhold, men i stedet de miljømæssige forhold, som planten adapteres til [Rosevear et al., 
2001]. Således ses ofte forskelle i pigmentindhold mellem planter, der vokser i lys, og planter, der 
vokser i skygge [Dring, 1982; Rosevear et al., 2001] og mellem planter, der optager tilstrækkelig N, 
og planter, der ikke gør [Lapointe og Tenore, 1981; Dring, 1982]. Disse forhold og ændringer i 
pigmentsammensætning er forsøgt belyst for E. densa dyrket ved forskellige næringsstofforhold og 
lysintensiteter.  
Resultaterne viser en tydelig tendens til, at N-tilskuddet og det deraf følgende høje N-indhold ikke 
påvirker koncentration af klorofyl a og b hos E. densa, hvilket ikke er i overensstemmelse med 
Lapointes og Tenores (1981) resultater. Optaget af N indbygges hurtigt i aminosyrer, som 
inkorporeres i proteiner, herunder klorofyl, der kan fungere som N-depot, hvis planterne optager 
mere N, end der kræves til vækst (Lapointe, 1981). Hypotetisk set kan indholdet af klorofyl derfor 
afspejle indholdet af N. McGlathery et al.’s (1996) undersøgelse af makroalgen Chaetomorpha 
linum viste imidlertid, at klorofyl kun udgjorde 2 % af det totale N-indhold, så variationer i 
klorofylindholdet kan kun være skyld i en ganske lille variation af det totale N-indhold, og 
omvendt. 
Resultaterne viser et signifikant øget indhold af karotenoider i planter, der har fået tilført N, i 
forhold til planter, der ikke har fået tilført N. Årsagen til dette er uklar, da N og P ikke indgår i 
karotenoider, men årsagen kan ikke være stress som følge af næringsmangel, da PAM-målingerne 
ikke viste nogen forskel på stressniveauet mellem planter dyrket med og planter dyrket uden næring 
på trods af signifikant forskel i N-inhold. Planter, som har fået tilført næring, har de højeste klorofyl 
a- og b-indhold ved den intermediære lysintensitet, hvilket ikke helt stemmer overens med Sand-
Jensen og Madsen (1991), der fandt de højeste klorofyl a- og b-koncentrationer for E. canadensis 
ved en lav lysstyrke på 3 og 11 µmol m-2 s-1, og hvor klorofylkoncentrationen gradvist faldt ved 
stigende lysintensiteter. Planter, som er tilpasset lavere lysintensiteter, har et signifikant højere 
indhold af klorofyl a og udviser en tendens til højere indhold af klorofyl b end planter, som er 
tilpasset høje lysintensiteter, hvilket stemmer overens med Lapointe og Tenore (1981) og Lapointe 
(1981).  
Der ses et signifikant højere indhold af karotenoider i planter, der er tilpasset lave lysintensiteter, i 
forhold til planter, der er tilpasset høje lysintensiteter, hvilket ses både for planter, der har fået tilført 
næring, og planter, der ikke har fået tilført næring. Dette resultat skal dog tages med forbehold, da 
varianstesten viste forskelle i varianserne. Forskelle i karotenoidindhold kan skyldes at absorptionen 
af lysenergi optimeres ved at øge indholdet af karotenoider. Planter, som er tilpasset lysfattige 
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miljøer, vil danne flere antennepigmenter for at kunne absorbere så meget lys som muligt. Planter, 
som er tilpasset miljøer med meget lys, vil derimod kunne absorbere tilstrækkeligt lysenergi selv 
med et lavt pigmentindhold i bladene, og de vil derfor allokere energi fra pigmentproduktion til 
andre og vigtige cellulære processer [Dring, 1982; Lapointe og Duke, 1984; Kirst og Wiencke, 
1995; Gómez og Wiencke, 1997]. Karotenoider kan, udover at fungere som accessoriske pigmenter, 
også fungere som beskyttelse mod fotooxidation (i forbindelse med xanthophyllcyklus) af 
reaktionscentrene [Lobban og Harrison, 1997]. Fotoinhibering ved den høje lysintensitet kan derfor 
betyde højere indhold af karotenoider [Dring, 1982], som derved kan påvirke forholdet mellem 
klorofyl a og karotenoider, hvilket diskuteres nedenfor. 
Resultaterne viser, at klorofyl a:b-ratioen stort set er upåvirket af lysintensitet og næringsforhold. Vi 
havde forventet, at højere lysintensiteter resulterede i en højere ratio, da planter, som vokser ved 
høje lysintensiteter, typisk har øget klorofyl a:b-ratio [Dring, 1982; Rosevear et al., 2001]. Dette er 
ikke tilfældet med hensyn til klorofyl a og b. 
Højere lysintensiteter giver ligeledes typisk en øget klorofyl a:karotenoid-ratio [Dring, 1982; 
Rosevear et al., 2001]. Vores resultater viser, at klorofyl a:k-ratioen for planter dyrket med N- og P-
tilskud er lavest ved den lave lysintensitet og stiger med øget lysintensitet. For planter uden 
næringstilskud var ratioen dog højest ved den intermediære lysintensitet, og ratioen var generelt 
lavest for planter med næringstilskud. Tilsyneladende vil ændringer i lysintensitet eller 
næringsforhold give ændringer i indholdet af accesoriske pigmenter hos E. densa, og resultaterne 
kan tyde på, at denne ændring sker i karotenoidindholdet og ikke i klorofyl b-indholdet. 
Resultaterne viser en tendens til, at indholdet af alle pigmenter er højest ved den intermediære 
lysintensitet for de planter, der har fået N og P. Intet af dette er dog signifikant. Dette kan 
umiddelbart ikke forklares, men en mulig grund kunne være, at netop ved den intermediære 
lysintensitet er optaget af næringsstoffer og opbygning af klorofyl optimal for E. densa. Dette kan 
medføre, at der ved denne lysintensitet sker en ændring i plantens morfologiske karakter og i dens 
allokering af klorofyl til fotosystemerne. Dette burde dog medføre, at E. densa tilpasset 
intermediære lysintensiteter i mindre grad har været udsat for stress end planter tilpasset lave og 
høje lysintensiteter, men PAM-målingerne viser ingen tendenser i stressniveauet i forhold til 
lysintensitet. 
 
4.1.3 Ammoniumkinetik 
I dette forsøg har vi undersøgt optaget af ammonium for E. densa dyrket ved forskellige 
lysintensiteter og næringsforhold. Tidligere undersøgelser af især makroalgers optag af nitrogen har 
givet interessante resultater. Hos N-begrænsede makroalger placeret under N-berigede forhold er 
optagelsesraten høj i de første 10-60 minutter, hvorefter den falder som resultat af fyldte interne N-
pools [Fujita et al., 1988; Harrison et al., 1989; McGlathery et al., 1996]. Dette ses også hos 
makroalgen C. linum, men det høje initielle optag reduceres hurtigt ved negativ feedback på grund 
af relativt små, uorganiske NH4+-pools, der udgør ca. 2 % af det totale N-indhold [McGlathery et 
al., 1996]. 
Med udgangspunkt i disse resultater forventede vi at se et stort N-optag (udtryk i Vmax og affinitet, 
α) i det første (og eventuelt andet) tidsinterval for E. densa dyrket uden N- og P-tilskud. Denne 
tendens ses også ud fra resultaterne for Vmax, som falder med tiden, men ikke for affiniteten. 
Affiniteten er ikke tydeligt faldende med tiden – ved intermediær og høj lysintensitet er affiniteten 
svingende (hvilket primært skyldes halvmætningskonstaten, Km). Den største affinitet ses i første 
tidsinterval ved høj lysintensitet, hvorefter affiniteten falder i andet og stiger igen i tredje 
tidsinterval. Ved intermediær lysintensitet ses et forsinket respons, idet affiniteten er højere i det 
andet tidsinterval end det første. Hvis man betragter Vmax ses således en tendens til faldende Vmax 
som funktion af tiden, mens afiniteten ikke udviser en systematisk tendens for planterne. 
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E. densa uden N- og P-tilskud udviste generelt den højeste optagelsesrate for alle 
substratkoncentrationer ved den intermediære lysintensitet og den laveste optagelsesrate ved den 
høje lysintensitet. Det samme mønster er gældende for Vmax, mens affiniteten derimod var højest 
ved den lave lysintensitet. Dette kan eventuelt skyldes fotoinhibering ved den høje lysintensitet. 
Højere lysintensiteter medfører normalt højere vækstrater og derved et større behov for 
næringsstoffer [Lobban og Harrison, 1997], hvilket i et større omfang kan have medført N-
begrænsning og stress. Dette har dog formentlig ikke haft nogen betydning i dette tilfælde, da alle 
planter dyrket uden N- og P-tilskud ifølge PAM-målingerne tilsyneladende har været lige stressede. 
Hos NH4+-begrænsede makroalger sænkes C-fikserings- og fotosynteseraterne, som ved pludselig 
N-tilgængelighed kan være flere timer om at blive genoprettet [Williams og Herbert, 1989]. Dette 
gælder muligvis også for N-begrænset E. densa og vil betyde lav eller ingen vækst de første timer 
efter påbegyndt N-tilførsel, hvilket måske kan føre til et lavere N-optag i dette tidsrum. N-
begrænsede makroalger er i stand til at opbygge en mængde af proteiner i vævet, der overstiger den 
mængde, der kræves til vækst [Bird et al., 1982], hvilket også kan tænkes at være gældende i dette 
tilfælde og have påvirket optaget hos E. densa.  
For planter dyrket med N- og P-tilskud ses generelt, at optagelsesraten stiger med lysintensiteten, og 
den samme tendens ses også for Vmax og affiniteten. Optagelsesraten og Vmax er også generelt lavere 
end for planter dyrket uden N- og P-tilskud. Affiniteten for E. densa dyrket ved lav lysintensitet 
med N- og P-tilskud (affinitet for data fittet til en lineær funktion) var meget lav sammenlignet med 
affiniteten for de øvrige lysintensiteter og/eller næringsforhold. 
Årsagen til de lavere optagelsesrater og Vmax kan være, at planternes uorganiske og organiske N-
pools er fyldte som følge af den høje næringstilførsel i inkubationsperioden. Optagelsen vil derfor 
sandsynligvis ikke være styret af den eksterne NH4+-koncentration, men af den interne, og vil derfor 
ikke følge Michaelis-Menten-kinetik [Fujita et al., 1989]. Dette stemmer overens med de lavere R2-
værdier for planter dyrket med N- og P-tilskud sammenlignet med R2-værdierne for planter dyrket 
uden N- og P-tilskud. Eftersom planternes lagre af uorganisk NH4+ og organisk bundet NH4+ i 
aminosyrer må formodes at være fyldte, vil optagelsen muligvis være styret af proteinsynteseraten 
[McGlathery et al., 1996; Lobban og Harrison, 1997]. Når N-koncentrationen når det maksimalt 
mulige indhold i vævet, kan vækstraten også tænkes at være begrænsende [Pedersen, 1994]. Hvis 
det er tilfældet, kan den lave lysintensitet måske have indflydelse på NH4+-optagelsen som følge af 
mindsket fotosynteserate og vækst [Lobban og Harrison, 1997]. PAM-målingerne viser også en 
tendens til øget ETRmax (og dermed fotosynteserate) ved højere lysintensiteter, men dette er dog 
ikke signifikant. Som nævnt tidligere kan de høje lysintensiteter også give anledning til øget vækst 
og et øget behov for næringsstoffer, hvilket kan medføre næringsstofbegrænsning. Dette 
understøttes dog heller ikke af resultaterne for vækstratemålingerne, da planter dyrket ved lav 
lysintensitet med N- og P-tilskud havde den samme vækstrate, men et signifikant højere indhold af 
N end planter dyrket ved høj lysintensitet med N- og P-tilskud. 
Planter dyrket med N- og P-tilskud udviser sandsynligvis en negativ feedback på N-optaget, som 
følge af det allerede høje N-indhold, hvilket som nævnt mindsker transporten af NH4+ over 
membranen. Yderligere forekommer der måske et NH4+-flux ud af planterne på grund af høje 
interne uorganiske koncentrationer [Fujita et al., 1988]. Dette understøttes også af planternes totale 
N-indhold, som var 4,7 % af tørvægten for planter dyrket ved den lave lysintensitet, hvilket er 
højere end ved den intermediære og høje lysintensitet, som var på henholdsvis 3,7 % og 3,4 % og 
signifikant højere end planter, som ikke har fået N- og P-tilskud. 
Som nævnt tidligere kan næringsstofbegrænsede planter udvise forsinket optag af N. Denne tendens 
ses ikke for E. densa dyrket med N- og P-tilskud, hvor optagelsesraterne, Vmax og affiniteten 
generelt er stigende med lysintensiteten. Hvis planternes N-pools i form af NH4+ eller aminosyrer er 
fyldte, er det proteinsynteseraten eller vækstraten, som er afhængig af lysintensiteten, der styrer 
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optagelsesraten [Pedersen, 1994; Lobban og Harrison, 1997]. Dette forhold kan dog ikke bekræftes 
ud fra vækstraterne, da den var højest for planterne ved den intermediære lysintensitet og lavest ved 
den høje lysintensitet. 
De initielle optagelsesrater og affiniteter må forventes, at være lavere i planter, der har fået N- og P-
tilskud, end i næringsbegrænsede planter, idet optagelsesraten styres af inkorporeringsraten af 
aminosyrer i proteiner samt vækstraten, hvilket er langsommere processer end assimilering af NH4+ 
i aminosyrer, som er styrende i næringsbegrænsede planter [Pedersen, 1994; McGlathery et al., 
1996; Lobban og Harrison, 1997]. Resultaterne viser en tendens til, at planter dyrket med N- og P-
tilskud har lavere initielle optagelsesrater og affiniteter end planter dyrket uden N- og P-tilskud. 
Denne tendens understøttes også af slut-substratkoncentrationerne, idet de laveste slut-
substratkoncentrationer observeres på graferne for planter dyrket uden N- og P-tilskud (figur 4, 
appendiks 3). I de sidste tidsintervaller kan substratkoncentrationen have indflydelse på optagelsen, 
da der forekommer eksternt kontrolleret optag [Pedersen, 1994]. Dette vil dog kun være tilfældet 
ved de lave substratkoncentrationer og har formentlig kun lille eller ingen indflydelse på affiniteten. 
 
4.2 Forsøg 2 
Tidligere forsøg med E. canadensis har vist, at ved dyrkning ved relativt høje lysintensiteter (188 
µmol m-2 s-1), ses ingen sammenhæng mellem planternes vækstrate og deres indhold af N i vævet 
[upublicerede resultater], og disse resultater har været udgangspunktet for dette projekt. Vores 
hypotese var, at planters vækstrate er afhængig af vævets indhold af nitrogen, og at denne 
sammenhæng kan afhænge af lysintensiteten. Vi forventede, at planter, som vokser ved høje 
lysintensiteter, har brug for færre fotosyntetiske pigmenter til at opfange det indkomne lys end 
planter, der vokser ved lavere lysintensiteter, og dermed muligvis vil have lavere indhold af 
nitrogen, da både klorofyl og fykobiliner indeholder nitrogen. Således kan man formode, at planter, 
som vokser ved høje lysintensiteter, vil kræve et mindre nitrogenindhold for at opnå en positiv 
vækst (have en lav NQ) og et mindre nitrogenindhold for at opnå maksimal vækst (NC). Det antages 
også, at det reducerede N-krav som følge af lavt pigmentindhold opvejes af et øget N-krav som 
følge af en høj aktivitet af enzymer, der indgår i elektrontransportkæden og Calvins cyklus. 
Vi har dyrket E. densa ved tre forskellige lysintensiteter og med varierende tilførsel af N. Ved at 
estimere planternes vækstrater og deres nitrogenindhold i vævet har vi undersøgt, om der er en 
sammenhæng mellem vækstrater og N-indhold, og om subsistence cell quota og den kritiske 
koncentration af nitrogen afhænger af lysforholdene i dyrkningsperioden. 
Forsøgene viser, at der er en relativt svag sammenhæng mellem planternes vækstrater og 
plantevævets N-indhold (lav lysintensitet: R2 = 0,564, p<0,001; intermediær lysintensitet R2 = 
0,494, p<0,001; høj lysintensitet: R2 = 0,203, p<0,001), når denne sammenhæng beskrives ved 
Droops funktion [Droop, 1983]. Væksten kræver et minimumsindhold af nitrogen (NQ) og stiger 
kraftigt med øget N-indhold, indtil den mættes. Denne sammenhæng ses for alle tre lysintensiteter. 
De maksimale vækstrater for E. densa er i dette forsøg bestemt til mellem 0,024 og 0,036 d-1, men 
for de laveste N-indhold kommer vækstraterne ned på under 0,010 d-1. Vækstraten for E. 
canadensis var ifølge Sand-Jensen og Madsen (1991) på ca. 0,025-0,050 d-1 ved en lysintensitet på 
105 µmol m-2 s-1 og en temperatur på 7º C, mens vækstraten for E. canadensis ifølge Nielsen og 
Sand-Jensen (1991) var på 0,086 d-1 ved en lysintensitet på 166 µmol m-2 s-1 og en temperatur på 
15º C. Dette stemmer godt overens med de maksimale vækstrater fundet for E. densa. De lavere 
vækstrater ved lave N-indhold skyldes, at N virker begrænsende på væksten. 
Der ses ingen tendens til forskel på de maksimale vækstrater mellem planter dyrket ved 
lave/intermediære lysintensiteter og planter dyrket ved høje lysintensiteter. Dette viser, at hverken 
lysintensiteten eller andre faktorer end N-indhold har været begrænsende for planternes vækst.  
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NQ for lave og intermediære lysintensiteter er statistisk set ens, mens forskellen på NQ mellem 
lave/intermediære lysintensiteter og den høje lysintensitet er statistisk signifikant. For 
lave/intermediære lysintensiteter er NQ henholdsvis 0,757 % ± 0,236 og 0,827 % ± 0,255, mens NQ 
for den høje lysintensitet er 0,203 % ± 0,154. NC er beregnet som det N-indhold, der ses ved en 
vækstrate, der svarer til 75 % af den maksimale vækstrate. NC for lave og intermediære 
lysintensiteter er henholdsvis 3,028 % og 3,308 %, mens NC for høje lysintensiteter er 0,812 %. Da 
NC er estimeret ud fra Droops funktion, kan der ikke beregnes konfidensgrænser for disse værdier, 
men da NC for lave og intermediære lysintensiteter er relativt ens, betragtes de i den følgende 
diskussion som værende ens. 
Der er som nævnt ovenfor ingen statistisk signifikant forskel på henholdsvis NQ og NC for planter 
dyrket ved lave og planter dyrket ved intermediære lysintensiteter. Årsagen til dette kan være, at 
forskellen på de to lysintensiteter var relativt lille – den lave lysintensitet svarede til 24 µmol m-2 s-1 
(10 %), mens den intermediære svarede til 69 µmol m-2 s-1 (28 %). Hvis der ikke er stor nok forskel 
på de lysintensiteter, som planterne er tilpasset til, vil der formentlig heller ikke ses stor forskel i 
pigmentindholdet. I forsøg 1 blev der anvendt lysintensiteter på 15 % (lav lysintensitet) og 24 % 
(intermediær lysintensitet), og dette var ikke nok til at se en forskel i pigmentindhold (disse 
resultater diskuteres i afsnit 4.1.2). I forsøg 2 var forskellen på den lave og den intermediære 
lysintensitet således større end i forsøg 1, men muligvis ikke stor nok til at forårsage forskelle i 
pigmentindhold. Hvis pigmentindholdet er afgørende for vævets N-indhold, vil der således heller 
ikke ses nogen forskelle i det procentvise N-indhold, og planterne vil vokse lige hurtigt og have ens 
krav til N-indhold for at opnå positiv vækst og ens krav til N-indhold for at opnå maksimal vækst. 
Dette kan forklare, hvorfor NQ og NC er ens for den lave og den intermediære lysintensitet. 
Som det fremgår, er der forskel på NQ og NC for henholdsvis den intermediære og den høje 
lysintensitet – både NQ og NC er tydeligt lavest for høje lysintensiteter. Dette kan skyldes, at 
forskellen i de anvendte lysintensiteter var stor nok til, at der kunne opnås en forskel i 
pigmentindhold. De relative forskelle mellem den intermediære og den høje lysintensitet anvendt 
ved forsøg 2 er tilsvarende dem anvendt ved forsøg 1, og da der i forsøg 1 var en signifikant forskel 
på indholdet af klorofyl a og en tydelig tendens til forskel på indholdet af klorofyl b mellem den 
intermediære og høje lysintensitet, er det dog sandsynligt, at der også var en forskel i forsøg 2. Den 
absolutte lysintensitet var dog højest for forsøg 1 (95 µmol m-2 s-1 i forhold til 69 µmol m-2 s-1 i 
forsøg 2), og hvis der skal en vis lysintensitet til for at opnå en ændring i pigmentindholdet (en 
tærskelværdi), er det ikke sikkert, at denne er opnået i forsøg 2. Da pigmentindholdet ikke er 
undersøgt i forsøg 2, er det ikke muligt at afgøre, om forskellen på NQ og NC mellem intermediære 
og høje lysintensiteter skyldes en forskel i pigmentindhold. 
Resultaterne antyder, at planter, der er dyrket ved høje lysintensiteter, har et mindre behov for N for 
at udvise positiv vækst og for at vokse med maksimal hastighed end planter, der er dyrket ved 
lavere lysintensiteter. At E. densa, som er dyrket ved høje lysintensiteter, har et lavere behov for N 
kan være et resultat af, at planterne har brug for mindre nitrogen til de nitrogenholdige pigmenter, 
der absorberer sollyset, fordi indholdet af pigmenter nedsættes, når lysindstrålingen er høj. Dette er 
dog ikke muligt at afgøre på baggrund af de udførte undersøgelser, da pigmentindholdet ikke er 
estimeret i forsøg 2.   
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5. Konklusion 
Planter tilpasses ændringer i lys- og næringsforhold på forskellige måder, og i dette projekt 
undersøgtes E. densas tilpasning til ændringer i lysintensitet og næringsstofbelastning. 
Højere lysintensitet medfører lavere indhold af klorofyl a og b og karotenoider samt lavere NQ og 
NC. Det kan ikke udelukkes, at de lavere NQ og NC-værdier skyldes et lavere behov for N, når 
pigmentindholdet falder. Højere lysintensiteter giver generelt øget optag af NH4+, hvilket kan 
skyldes, at fotosynteseraten ligeledes stiger ved øget lysintensitet og medfører et øget behov for N. 
E. densas indhold af N har en betydning for vækstraten, idet vækstraten stiger med stigende N-
indhold, og tilførsel af N og P giver et øget indhold af karotenoider, men ingen forskel i indholdet af 
klorofyl a og b. Planter dyrket med N- og P-tilskud har generelt lavere optagelsesrater for NH4+ end 
planter dyrket uden N- og P-tilskud, hvilket formentlig skyldes de høje vævskoncentrationer af N, 
fordi optagelsesraten derfor er styret af proteinsynteseraten og vækstraten, og ikke af 
assimileringsraten.  
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Appendiks 1 – Fodringsplan 
Forsøg 1 
Daglig fodringsplan: 
Kar V (100 mM NH4NO3) (mL) V (10 mM KH2PO4) (mL) 
1a - - 
1b - - 
1c - - 
2a 2,25 4,5 
2b 2,25 4,5 
2c 2,25 4,5 
 
Ugentligt blev der yderligere tilsat: 
24 mL 1 M KHCO3 og NaHCO3 i forholdet 1:4 til kar 1a, 1b og 1c. 
 
Forsøg 2 
Daglig fodringsplan: 
Kar V (10 mM NH4NO3) (mL) V (1 mM KH2PO4) (mL) 
1 (a, b, c) - 2 
2 (a, b, c) - 2 
3 (a, b, c) 0,2 2 
4 (a, b, c) 0,5 2 
5 (a, b, c) 1 2 
6 (a, b, c) 3 2 
7 (a, b, c) 6 2 
 
Ugentligt blev der yderligere tilsat: 
2 mL KHCO3 og NaHCO3 i forholdet 1:4 og 2 µL mikronæringstoffer (Master grow fra Tropica) til 
alle serier. 
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Appendiks 2 – Eksempler på RLC-kurver fra PAM-målinger 
10% +NP
y = 0,0021x + 0,086
R2 = 0,1548
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Appendiks 3 – Ammoniumkinetikresultater 
Intermediær lysintensitet, uden N- og P-tilskud 
 
  
  
 
 
 30
Høj lysintensitet, uden N- og P-tilskud 
 
 
 
 31
Lav lysintensitet, med N- og P-tilskud 
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Intermediær lysintensitet, med N- og P-tilskud 
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Høj lysintensitet, med N- og P-tilskud 
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